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Les racines représentent une cible de choix pour l'amélioration des plantes cultivées pour accompagner la transition
vers une agriculture plus frugale et respectueuse de l'environnement. Pourtant, les caracteéres racinaires ont
longtemps été négligés dans les programmes d'amélioration, notamment car la premiére révolution verte a été basée
sur Lutilisation massive d'eau et d’engrais. Les changements globaux incitent désormais a une utilisation plus
raisonnée des intrants agricoles afin de réduire la dégradation des sols, la pollution des eaux et de lair, et
'épuisement des ressources. Répondre aux besoins de production tout en limitant lutilisation d’eau et d’éléments
minéraux est un défi majeur. Quel role peuvent jouer les racines, organes nourriciers de la plante, dans le
développement d'une agriculture plus durable et résiliente face aux climats actuels et futurs ? Un role essentiel,
comme le montrent les recherches qui permettent de mieux comprendre leur développement, leurs fonctions, leur
diversité et leurs adaptations a l'environnement, les faisant passer de 'ombre a la lumiere.

1. Les racines prélevent ’eau et les nutriments pour la plante

Les racines sont les organes des plantes supérieures spécialisés dans 'exploration du sol et le prélevement de I’eau et des ions
minéraux (Lire Nourrir les plantes en polluant moins ?). Elles jouent un réle primordial pour leur survie et leur développement.
Chaque plante posséde plusieurs catégories de racines organisées en un systéme racinaire. Cet ensemble de racines ancre la
plante dans le sol et communique avec la ou les tiges, qui portent les feuilles, les fleurs et les fruits. Le systéme racinaire se
développe par la formation répétée de nouvelles racines et leur croissance en longueur. La croissance et la formation des racines
dépendent étroitement de I'environnement dans lequel elles se développent. Les racines permettent ainsi a la plante de s’adapter,
malgré son immobilité, au caractere hétérogene et variable des ressources et des contraintes de son milieu de vie (Lire La vie
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fixée des plantes et ses contraintes, L.a quéte inlassable de ’eau par les plantes & Besoins en eau des plantes : comment les
satisfaire ?).

1.1. Architecture et anatomie du systeme racinaire
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Figure 1. Schéma d'un systéme racinaire de type « pivotant » chez le pois (Pisum sativum) et de type « fasciculé » chez le mais (Zea mays)
avec leurs dif férents types de racines. [Source : schéma des auteurs adapté de ref [2], CC BY-NC-ND 4.0]

Le systéme racinaire présente une architecture ramifiée et une anatomie spécialisée qui influencent ses propriétés d’exploration
du sol et d’échanges. Lors de la germination, de premiéres racines dites séminales se développent a partir de 'embryon situé dans
la graine. Plus tard, et tout au long de la vie de la plante, d’autres racines dites post-embryonnaires se développent a partir de
racines existantes ou de tiges. Il existe une grande variation dans les proportions des différentes catégories de racines qui
contribuent au systéme racinaire, ainsi que dans leur rythme de croissance et de ramification. On observe ainsi une grande
diversité des systémes racinaires.

Deux grands types de systémes racinaires peuvent cependant étre distingués [1]. Le systéme racinaire « pivotant », retrouvé chez
les Angiospermes dicotylédones (comme le colza ou le pois) et des Gymnospermes (telles que le pin), se caractérise le plus
souvent par la formation de racines latérales sur une racine séminale principale qui croit dans le sol telle un pivot (Figure 1a) [2].
La majorité des Angiospermes monocotylédones (comme le blé€ ou le riz) possedent quant a elle un systéme racinaire de type «
fasciculé » qui se caractérise par un bouquet de plusieurs racines séminales et surtout de nombreuses racines dites coronaires
relativement équivalentes en taille et se formant a partir de la base des tiges (Figure 1b). Ces racines portent elles-mémes des
racines latérales. Certaines plantes possédant un systéme racinaire de type « fasciculé » peuvent développer plus d’une centaine
de racines coronaires.
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Figure 2. Organisation anatomique typique d'une coupe transversale de racine de mais (monocotylédone). [Source : adapté par les auteurs
d’une micrographie de Berkshire Community College, Domaine public]|

L’exploration de la structure interne des racines révele différents types de tissus organisés en couches concentriques.
L’organisation anatomique typique d’une racine jeune contient de I'extérieur vers I'intérieur : 'épiderme racinaire et les poils
absorbants qui sont en contact avec le sol, le cortex pouvant contenir des cavités aériferes appelées aérenchymes, I'endoderme,
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puis, au centre, un ensemble appelé la stele, qui contient, entre autres, les tissus vasculaires! (Figure 2).

Ces différents tissus racinaires posseédent des propriétés qui permettent a la racine de moduler ses capacités d’échanges avec le
sol :

Les poils absorbants permettent notamment d’augmenter drastiquement la surface d’échange de la racine pour faciliter

l'acquisition de I’eau et des nutriments.

Des barrieres pariétales plus ou moins imperméabilisées entourant les cellules de 'endoderme et du cortex externe régulent le
passage de I'eau et des nutriments vers les vaisseaux conducteurs [3].

Les tissus vasculaires sont eux spécialisés dans les échanges entre les racines et les organes aériens :
Les vaisseaux du xyléme contiennent la seve brute composée d’eau et d’éléments minéraux qui circule des racines vers les
organes aériens.

Les vaisseaux du phloeme contiennent la seve élaborée riche en produits de la photosynthese qui circule des organes aériens vers
les racines.

Chez les especes pérennes, les racines agées s’élargissent au fil des années par 'ajout de nouvelles couches de tissus. Ces tissus
dits secondaires forment, entre autres, du liege en périphérie et du bois au centre de la racine.

1.2. Développement et plasticité du systeme racinaire
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Figure 3. Organisation anatomique des zones racinaires impliquées dans la croissance en longueur de la racine (a) et la ramification
racinaire (b) chez la plante modéle dicotylédone Arabidopsis thaliana. L'identité des dif férents tissus racinaires est indiquée par le code
couleur. [Source : © IRD Soazig Guyomarc’h. Reproduit avec la permission de 'auteur]

La croissance en longueur des racines est assurée par un ensemble de cellules spécialisées localisé & proximité de I'extrémité de la
racine en croissance : le méristéme _[4] (Figure 3a). Ce méristéme apical racinaire est protégé par une coiffe contenant des
cellules sensibles a la gravité terrestre. Les cellules méristématiques peuvent se multiplier par division cellulaire, engager
certaines de leurs cellules filles dans la formation de nouveaux tissus racinaires ou au contraire maintenir ces cellules filles a
I’état de cellules souches indifférenciées. Ces états multiples sont contr6lés par des processus complexes mettant en jeu de
nombreux facteurs tels que des protéines régulatrices et des hormones végétales, dont 'auxine [5]. La formation de nouvelles
racines implique la formation d’'un nouveau méristéme racinaire par 'accumulation d’auxine dans certaines cellules de racines ou
de tiges existantes (Figure 3b).

Le développement des racines dans le sol est tres sensible a 'environnement. La croissance, le développement et les propriétés
fonctionnelles des racines sont influencées par des signaux circulant dans la plante et par la perception d’informations en
provenance du sol. Ces modifications du systéme racinaire en réponse aux conditions changeantes de I'environnement sont
cruciales pour I'adaptation de la plante et sont désignées par le terme de plasticité racinaire.
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Figure 4. Développement plastique des racines en réponse a la disponibilité en eau (a ; H20) et en phosphore (b ; P) dans le sol. La taille
des lettres (pour H20 et P) représente des quantités de ces molécules plus ou moins grandes. [Source : © IRD Alexandre Grondin. Reproduit
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avec la permission de l'auteur]

Par exemple, la disponibilité locale en eau peut influencer la vitesse et 'orientation de la croissance de certaines racines. Des
chercheurs ont identifié chez le mais un mécanisme biologique stimulant spécifiquement la formation des racines latérales dans
les régions du sol ou I'eau est la plus disponible [6] (Figure 4a) :

l'auxine s’accumule préférentiellement dans les zones de la racine en contact avec le sol humide et y stimule la formation d'un
nouveau méristéme racinaire.

I'acide abscissique, hormone de réponse au stress hydrique, s’accumule préférentiellement dans les zones séches du sol et y
réprime la formation des racines latérales.

Comme pour 'eau, une forte accumulation locale de phosphore et de nitrate dans des sols généralement pauvres induit une
prolifération préférentielle de racines latérales dans ces zones [7] (Figure 4b).

Ainsi, le systeme racinaire de la plante est une structure complexe se développant de fagon continue dans le sol en s’y adaptant de

facon dynamique. Les caracteres adaptatifs de plasticité racinaire sont favorables a la nutrition de la plante dans des conditions
ol les ressources sont limitées. De plus, par leur activité, ces racines interagissent avec le sol et modifient ses caractéristiques.

2. Les racines interagissent avec le sol et les communautés
microbiennes qui s’y trouvent
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Figure 5. Effets bénéfiques de la rhizosphére sur la nutrition hydrominérale et la santé des plantes. [Source : © IRD Alexandre Grondin.
Reproduit avec la permission de l'auteur]

Le sol au contact des racines est désigné par le terme de rhizosphére_[8] (Figure 5). Cette zone joue un réle crucial pour la
nutrition hydrominérale de la plante et ses caractéristiques sont activement influencées par les racines. En particulier, les racines
sécretent dans cette rhizosphere des molécules spécifiques (ou exsudat) selon un processus appelé exsudation racinaire. Ce
phénomene peut représenter un investissement énergétique tres important pour la plante : entre 17 et 40 % du carbone total
produit par la photosynthese peut ainsi étre “exporté” par la plante dans le sol. Ces molécules exsudées peuvent, selon leur nature,
changer les propriétés physico-chimiques du sol et améliorer la disponibilité et la mobilité de certains composants. Elles peuvent
également influencer la diversité des microorganismes capables d’interagir avec la plante.

2.1. Influence des racines sur les caractéristiques du sol

Certains nutriments sont présents dans le sol sous une forme chimique inaccessible pour les plantes. L’exsudation racinaire
contribue a rendre ces éléments plus mobilisables et absorbables par les racines. Des mécanismes d’acidification du sol par
I'exsudation de protons ou de phytosidérophores [9] favorisent ainsi I'acquisition du fer chez certaines plantes [10]. L’exsudation
racinaire est également un processus plastique et dépend de I’'environnement dans lequel se développe la racine. Des plantes de
lupin blanc se développant dans un sol pauvre en phosphore produisent, par exemple, des clusters de racines courtes et denses
appelés « racines protéoides » [11]. Ces racines sécretent de grandes quantités de molécules acides capables d’abaisser le pH du
sol, rendant les ions phosphore plus assimilables. Chez cette espece végétale adaptée aux sols pauvres en nutriments, cette
plasticité de I'activité des racines est un mécanisme d’adaptation majeur. Une expérience a pu montrer quune plante de lupin se
développant sur un sol pauvre en phosphore peut sécréter jusqua 25 fois plus d’exsudats qu'une plante se développant sur un
milieu riche en phosphore [12].

L’exsudation, contribue également a la formation d’'un manchon racinaire. Ce manchon correspond a I'agrégation, autour des
racines, d’un sol riche en mucilage et autres molécules carbonées. Il participe chez certaines especes a améliorer 'acquisition de
I'eau. Chez le pois chiche, un manchon racinaire important a ainsi été associé a une meilleure capacité de la plante a tolérer le
stress hydrique [13]. Cette agrégation des particules autour des racines pourrait favoriser I’humidité du sol au contact de
I’épiderme racinaire et contribuer a maintenir la zone de contact et d’échange entre le sol et la racine en conditions de sécheresse.
De plus, ce sol agrégé riche en exsudats représente une source de carbone importante pour les microorganismes susceptibles
d’interagir de facon bénéfique avec la plante.

2.2. Mobilisation des microorganismes par les racines

La rhizosphere est généralement microbiologiquement tres active. Certains exsudats racinaires agissant comme des signaux
attractifs pour des microorganismes [14]. Des molécules de strigolactone [15] sécrétées par la plante dans la rhizosphere
stimulent ainsi la germination des spores de champignons mycorhiziens a arbuscule. Les molécules produites par le
champignon favorisent en retour le déclenchement de processus racinaires qui permettent 'établissement d’'une symbiose entre la
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plante et le champignon (Figure 6). Au cours de cette symbiose, I'exploration d’'un volume de sol trés important par les hyphes
mycéliens du champignon contribuent a 'approvisionnement de la plante en eau, en phosphore et en d’autres éléments minéraux.
En retour, le champignon bénéficie des molécules carbonées produites par la photosynthese de la plante.
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Figure 6. Image d’une racine de mais en interaction avec des champignons endomycorhizien a arbuscules. [Source : © IRD Branly Effa

Effa. Reproduit avec la permission de l'auteur]

Les Fabacées, ou légumineuses, produisent quant a elles des flavonoides qui stimulent, selon des principes semblables, des
interactions symbiotiques avec des bactéries du sol fixatrices d’azote (Lire Des plantes qui vivent de 'air du temps). Ces
symbioses se caractérisent par la formation de nouveaux organes racinaires, appelés nodosités, ou les bactéries sont hébergées et
effectuent la transformation de I'azote atmosphérique en une forme d’azote assimilable par la plante. Enfin, d’autres exsudats
agissent, au contraire, comme des signaux répulsifs pour des microorganismes pathogenes ou des parasites du sol.

Figure 7. Plantes de niébé dont les racines poussent dans un milieu pauvre en absence (gauche) ou présence (droite) d une bactérie
symbiotique fixatrice d’azote. [Source : © IRD Clémence Chaintreuil, reproduit avec la permission de l'auteur]

En améliorant I'acquisition d’eau et de nutriments par les racines, les microorganismes bénéfiques du sol contribuent a une
meilleure croissance des plantes, croissance qui peut se traduire par un meilleur rendement agronomique de la culture (Figure 7).
Chez le mais, la colonisation des racines par un champignon endomycorhizien serait responsable d'environ un tiers de la
production de grains au champ [16]. Certaines bactéries du sol, en synergie ou non avec des champignons, peuvent également
améliorer la tolérance des plantes face a la sécheresse, au stress salin ou la pollution du sol en métaux lourds. De plus, en
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interagissant avec les racines, ces microorganismes peuvent stimuler le systéme immunitaire de la plante et améliorer sa
protection face aux pathogenes.

Par leur développement continu et plastique, leur propriétés adaptables et leur actions bénéfiques sur la rhizosphere, les racines
favorisent ainsi la nutrition et la santé de la plante. Améliorer les caractéristiques du systéme racinaire des plantes cultivées
permet d’optimiser ces propriétés dans des contextes agronomiques de plus en plus contraints.

3. Le systeme racinaire : une cible pour ’amélioration des plantes

3.1. Diversité et complexité des systémes racinaires

Le développement racinaire d’'une méme plante se développe et s’adapte de facon dynamique aux conditions
environnementales. Une grande diversité dans la facon dont les systémes racinaires se développent et s’adaptent a des
environnements variés peut étre observée entre individus d’'une méme espece végétale. Cette diversité des systemes racinaires
entre variétés d’'une méme espece est le fruit d’une sélection progressive, au fil de I'évolution, de certains caracteres adaptatifs
controlés génétiquement.

Chez le riz, des caracteres d’architecture racinaire distincts ont ainsi été mis en évidence chez des variétés adaptées a des modes
de culture différents :
Des variétés adaptées a la culture de type irrigué (ot le champ est en permanence recouvert d’eau) présentent un systéme

racinaire colonisant plutdt les couches superficielles du sol ;

Des variétés adaptées a la culture de type pluvial (ou 'apport d’eau dépend seulement des pluies intermittentes) développent
plut6t un systeme racinaire en profondeur.

Figure 8. Racines de la variété de mil IP-8187 (a) et IP-10539 (b) montrant des angles d’insertion racinaire contrastés. [Source : ©
ISRA/IRD Alexandre Grondin, reproduit avec la permission de l'auteur]|

Chez le mil, des variations dans I’angle que forment les racines avec les bases de tiges (appelé angle d’insertion ; Figure 8) ont pu
étre observées entre différentes variétés. Chez le mais, une grande diversité des caracteres anatomiques a également pu étre
observée entre plantes adaptées a des environnements différents, notamment concernant la formation des aérenchymes [17], des
cavités aériferes présentes dans le cortex racinaire (voir Figure 2).

Cette diversité de caracteres racinaires entre plantes d'une méme espece peut étre exploitée pour ’amélioration variétale. Le
transfert par croisement de caracteres racinaires bénéfiques d’une variété a une autre représente une stratégie d’amélioration.

Suivant ce principe, des chercheurs japonais ont pu améliorer la tolérance a la sécheresse de la variété de riz IR64. Cette variété
est trés productive et ses grains sont de bonne qualité. Néanmoins, elle possede un systéme racinaire qui se développe en surface
et qui ne permet pas a la plante de prélever assez d’eau lorsque les premiers centimetres du sol s’assechent. A I'inverse, une autre
variété de riz, appelée Kinandang Patong, est moins productive mais mieux adaptée a la sécheresse grace a la capacité de son
systéme racinaire a puiser 'eau en profondeur. Un croisement entre ces deux variétés a permis d’introduire, chez IR64, le
caractere “systéme racinaire profond” [18]. Une nouvelle variété de riz combinant les caractéristiques agronomiques d’IR64 au
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systéme racinaire profond et a la tolérance a la sécheresse de la variété Kinandang Patong a ainsi été produite.
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Figure 9. Simulation de la croissance d'une racine de mil dans un sol sableux. Les couleurs indiquent la capacité des racines a conduire
l'eau de l'épiderme vers les vaisseaux du xyléme. [Source : © IRD/ISRA Sokhatil Ndoye, avec la permission de l'auteur]

Les racines restent néanmoins des systemes complexes, dont le bon fonctionnement dépend de la maniére dont les
caractéristiques architecturales et anatomiques se combinent et fonctionnent en synergie. Améliorer un caractere sans considérer
le fonctionnement global du systéme racinaire dans son environnement peut avoir des effets néfastes. Le développement de
racines profondes par exemple pourra favoriser 'acquisition d’eau lorsque celle-ci est plus abondante en profondeur. Néanmoins,
plus de racines en profondeur pourra avoir un effet négatif sur 'acquisition du phosphore. En effet le phosphore qui est un
élément essentiel pour la plante s’accumule généralement dans les couches superficielles du sol.

Des modeles in silico de systémes racinaires en interaction avec des modeles de sol ont été développés et permettent de simuler la
structure et les fonctions de la racine dans son ensemble (Figure 9). Ces modeles facilitent 'identification de caracteres
racinaires dont la modification aura, en définitive, des effets bénéfiques sur la nutrition et le développement de la plante dans un
environnement donné.

3.2. Utilité des systémes racinaires pour ’amélioration variétale

Des méthodes performantes permettent aujourd’hui de visualiser et de décrire de fagon quantitative les caractéristiques du
systéme racinaire de plantes sans les perturber. Néanmoins, ces données sont généralement collectées en laboratoire dans des
conditions reflétant mal les conditions de développement des plantes cultivées au champ. Pour répondre au besoin de caractériser
les systemes racinaires de plantes en conditions agronomiques et faciliter leur prise en compte dans les programmes
d’amélioration variétale, plusieurs méthodes d’étude des systemes racinaires ont été développées.
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Figure 10. Prélévements racinaires par la méthode « shovelomics » (a) et images de racines pour l'étude de l'architecture (b) et de
l'anatomie (c) ; [Source : © IRD/ISRA/UoN Jimmy Burridge (a, b) et Darren Wells (¢), reproduits avec la permission des auteurs].

La méthode dite de « shovelomics » [19] permet de caractériser I'architecture racinaire de certaines céréales au champ, en
excavant mécaniquement le systeéme racinaire de la plante (Figure 10a). La partie principale de systéme racinaire des plantes
peut ainsi étre prélevée sur 15-20 centimetres de profondeur avec une simple pelle. Apres un lavage rapide, une image des
racines est prise pour la mesure de certaines caractéristiques architecturales comme I'angle d’insertion ou la densité des racines
latérales (Figure 10b). Bien que d’une précision limitée, ces mesures rapides et relativement accessibles permettent de
caractériser certains caracteres du systeme racinaire au champ de fagon statistiquement satisfaisante. Par ailleurs, certains des
caracteres simples mesurés permettent de préjuger d’autres caracteres plus complexes, qui leur sont corrélés. L’angle d’insertion
des racines notamment est un bon indicateur de la profondeur du systéme racinaire ; des racines ayant des angles plus aigus ont
généralement tendance a se développer plus en profondeur. Des échantillons de racines peuvent également étre prélevés et
conservés pour des analyses détaillées au laboratoire : des coupes histologiques, ou des analyses par tomographie apres ablation
laser permettent d’étudier I'organisation anatomique de ces échantillons racinaires [20] (Figure 10c).

En multipliant le nombre d’observations et de données, le développement de ces nouvelles méthodes d’exploration racinaire au
champ contribue de fagon décisive aux efforts menés pour :
caractériser la diversité des caracteres racinaires et leur plasticité

et identifier les régions du génome impliquées dans le controle de ces caracteres.

4. Messages a retenir

Les caracteres d’architecture et d’anatomie racinaires influencent la capacité des plantes a acquérir 'eau et les nutriments et a
s’adapter a certains stress dont la sécheresse.

Le développement et le fonctionnement du systeme racinaire répondent de facon dynamique a 'environnement. Ce phénomene
appelé plasticité racinaire contribue fortement aux capacités d’adaptation de la plante a certaines contraintes.

L’exsudation de composés carbonés par les racines dans le sol permet de modifier les caractéristiques physiques, chimiques et
biologiques de la rhizosphere. Elle facilite I'acquisition de I’eau et des nutriments et intervient dans la mise en place

d’interactions symbiotiques avec des microorganismes du sol.

Toutes les plantes n’ont pas le méme systeme racinaire. Il existe une grande diversité, entre especes et parfois entre plantes d’'une
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méme espece, dans la maniere dont les racines se développent, fonctionnent, s’adaptent a I'environnement et interagissent avec le
sol. Cette diversité, liée a des différences de patrimoine génétique entre plantes, peut étre exploitée en amélioration variétale.

Les recherches visant a améliorer les performances du systéme racinaire nécessitent la prise en compte de 'ensemble des
caracteéres racinaires dans leur environnement et leur complexité. Pour cela, des méthodes de caractérisation efficaces au
champ et les stratégies de modélisation sont utiles.

La sélection variétale ciblant des caractéres racinaires favorables a permis d’améliorer les performances de plusieurs especes
d’intérét agronomique, comme le Ces recherches contribuent a une agriculture plus vertueuse, durable et économe, visant a
améliorer la sécurité alimentaire des populations.
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